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蜜蜂 无 政府 主义 蜂 群 的 研究 进展 
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摘要 : 西方 蜜蜂 Apis mellifera 作为 典型 的 社会 性 昆虫 , 最 重要 的 特征 是 生殖 劳动 分 工 。 蜂 王 垄 断 蜂 群 的 生殖 权利 ， 
工蜂 生殖 功能 受到 抑制 , 从 事 除 产 卵 和 交配 以 外 的 所 有 职能 。 而 在 无 政府 主义 蜂 群 中 ,即使 蜂王 存在 , BARS 
工蜂 的 卵巢 激活 并 产 卵 , 蜂 群 中 大 多 数 雄 蜂 是 工蜂 的 后 代 。 这 些 特殊 蜂 群 为 正常 蜂 群 工 蜂 不 育 机 制 研究 提供 了 绝 
佳 的 反例 材料 。 本 文 对 无 政府 主义 蜂 群 的 行为 特征 、 产 生 条 件 、 遗 传 基 础 等 研究 进行 了 综述 。 无 政府 主义 蜂 群 中 
有 和 较 多 的 工蜂 产 卵 , 且 工 蜂 所 产 卵 能 够 逃避 工蜂 监督 ,这 种 行为 的 产生 受 环境 、 遗 传 组 成 、 基 因 表 达 等 多 种 因素 
9 影响, 并且 遗 传 结构 体系 复杂 , 参与 调控 的 基因 数量 多 。 无 政府 主义 蜂 群 行为 机 制 的 研究 为 工蜂 不 育 机 制 的 揭 
示 及 其 他 社会 性 昆虫 工 职 不 育 基 因 的 第 选 和 功能 研究 提供 借鉴 。 
关键 词 : 蜜蜂 ; 无 政府 主义 蜂 群 ; 工蜂 生殖 ; 工蜂 监督 ; 遗传 基础 ; 行为 特征 
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Research progress in anarchistic honeybees 
NIU De-Fang, ZHENG Huo-Qing, HU Fu-Liang* ( College of Animal Sciences, Zhejiang University , 
Hangzhou 310058, China) 
Abstract: As eusocial insects, the honeybees Apis mellifera, are characterized by the extreme 
reproductive division of labor. The queen monopolizes reproduction in a colony, and the workers refrain 
from, are coerced not to, or have lost the ability to reproduce, undertaking all the functions inside and 
outside of the hive except for egg laying and mating. However, in occasional "anarchistic" queenright 
colonies, many workers have activated ovaries and lay eggs, so the majority of drones are the offsprings of 
workers but not the queen. These anarchistic bees provide a superb model for investigating the 
mechanisms underlying the sterility in honeybee workers. In this article the characteristics, causes and 
genetic basis of anarchistic colonies are reviewed. Many workers lay eggs in anarchistic colonies and these 
eggs could escape the worker policing. The anarchistic behavior is affected by several factors, including 
environmental conditions, genetic constitution and gene expression. Moreover, the genetic structure 
system of anarchistic behavior is quite complex and many genes may be involved in the regulation. 
Researches on the behavioral mechanisms of anarchistic colonies will shed light on the studies of the 
regulation of honeybee worker sterility and the identification and characterization of the genes that control 
worker sterility in social insects. 
Key words: Honeybee; anarchistic colony; worker reproduction; worker policing; genetic basis; 


behavioral characteristics 


蜜蜂 是 具有 重要 经 济 价值 和 生态 价值 的 真 社会 。 (drone) 来 源 于 蜂王 所 产 的 未 受精 卵 , 仅 负责 交 
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性 昆虫 , 是 神经 生物 学 和 社会 性 行为 等 研究 领域 新 
兴 的 模式 生物 ( 郑 火 青 和 了 明 福 良 ,2009) 。 蜜 蜂 群 体 
内 具有 明确 而 细致 的 攻 动 分 工 , 生殖 萎 动 分 工 是 一 
个 典型 体现 。 蜂 王 (queen ) 生殖 需 官 发 育 完全 , 在 
目 然 交 尾 或 是 人 工 授精 后 卵巢 激活 ,， 专 司 产 卵 , 2E 
斯 蜂 群 的 生殖 权利 (Schliins et al., 2005) ; dE SE 


职能 ; 工蜂 (worker) 生殖 带 官 发 育 不 完全 , 产 卵 受 
到 抑制 ,从事 除 产 卵 和 交配 以 外 的 所 有 职能 ， 只 有 
在 蜂 群 失 王 或 是 蜂王 质量 下 降 时 ， 部 分 工蜂 的 卵巢 
激活 并 产 卵 。 但 是 在 西方 蜜蜂 Apis mellifera 的 一 种 
特殊 蜂 群 中 , 即使 蜂王 存在 , 也 有 较 多 工蜂 卵巢 激 
活 并 产 未 受精 的 卵 ， 蜂 群 中 大 多 数 雄 蜂 是 来 自 工 蜂 
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的 后 代 ， 这 种 现象 被 称 为 “无 政府 主义 ” 
(anarchistic) ， 这 种 蜂 群 被 定义 为 “无 政府 主义 蜂 
群 ”( anarchistic colony ) ( Oldroyd et al., 1994; 
Montague and Oldroyd, 1998) , 
西方 塞 蜂 无 政府 主义 行为 是 野生 型 工蜂 不 育 的 
反例 , 是 研究 工蜂 不 育 机 制 的 绝 佳 材料 。 在 上 自然 发 
生 的 无 政府 主义 蜂 群 中 , 大 量 工蜂 所 产 卵 不 能 被 有 
效 监督 清除 而 培育 为 成 体 雄 蜂 ， 后 期 ， 蜂 群 甚至 被 
大 部 分 的 雄 蜂 幼 忠和 成 体 雄 蜂 占据 , 不 仅 消 耗 了 大 
量 的 饲料 和 工蜂 哺育 力 , 并 且 成 体 雄 蜂 的 唯一 职能 
是 交配 , 不 从 事 哺 育 、 采 集 等 活动 , 致使 蜂 群 的 生 
产 力 和 繁殖 力 下 降 , 同时 蜂 群 中 经 党 出 现 产 有 工蜂 
卵 的 交 蔡 王 台 , 扰乱 蜂 群 稳定 , 需要 与 其 他 群 合 并 
才能 得 以 维持 ,否则 蜂 群 将 会 很 快 灭亡 ( Montague 
and Oldroyd, 1998; Barron et al., 2001) 。 为 了 能 更 
好 地 开展 研究 ，Oldroyd 博士 及 其 课题 组 成 员 采 用 
人 工 授精 技术 进行 保 种 , 选 育 出 可 用 于 实验 研究 的 
蜂 群 ( Oldroyd and Osborne ，1999 ) 。 天 于 无 政府 主 
义 蜂 群 的 大 部 分 研究 都 是 利用 这 种 选 育 的 蜂 群 做 材 
料 的 。 本 文通 过 阅读 整理 无 政府 主义 蜂 群 研究 的 相 
关 资 料 , 对 其 行为 特征 、 产 生 条 件 、 遗 传 基础 等 进 
行 了 综述 ,以 期 为 工蜂 不 育 机 制 的 揭示 及 其 他 社会 
性 昆虫 工 职 不 育 基 因 的 第 选 和 功能 研究 提供 价 鉴 。 


1 无 政府 主义 蜂 群 的 发 现 


无 政府 主义 蜂 群 作为 西方 蜜蜂 中 一 种 罕见 的 特 
例 , 在 自然 界 中 存在 的 比例 非常 低 。1987 E, WK 
利 亚 悉尼 大 学 从 事 社 会 昆虫 遗传 与 行为 学 研究 的 
Oldroyd 博士 首次 在 新 西 兰 的 一 家 蜂 场 发 现 无 政府 
主义 蜂 群 , 这些 蜂 群 在 继 箱 无 王 区 有 超过 500 头 的 
雄 蜂 幼虫 ; 1993 — 1995 Æ, Oldroyd 等 在 澳大利亚 
相继 发 现 了 为 外 一 些 无 政府 主义 蜂 群 ,并 采用 遗传 
标记 的 方法 对 工蜂 产 卵 现象 进行 了 确证 ; 1995 年 ， 
Ratnieks 在 美国 加 利 福 尼 亚 蜂 场 中 发 现 一 群 ; 1999 
年 , 英国 的 一 位 蜂 农 也 发 现 了 一 群 (Oldroyd et al., 
1994; Montague and Oldroyd, 1998; Barron et al., 
2001 ) 。 之 后 没有 关于 无 政府 主义 蜂 群 新 发 现 的 报 
3$, 直到 2012 年 我 们 实验 室 首次 在 我 国 陕西 延安 
发 现 10 群 西方 蜜蜂 具有 无 政府 主义 行为 , 这 也 是 
迄今 为 止 在 自然 状态 下 发 现 最 多 的 一 次 。 


2 无 政府 主义 蜂 群 的 产生 条 件 
蜂 群 无 政府 主义 行为 多 发 生 在 蜂 群 增长 、 需 要 


繁殖 大 量 雄 蜂 的 季 广 ,除了 环境 因素 外 ,这 种 行为 
的 产生 必须 具备 两 个 独立 的 变异 , 即 有 更 多 的 工蜂 
产 卵 、 工 蜂 所 产 卵 能 够 逃避 工蜂 监督 。 
2.1 有 更 多 的 工蜂 产 卵 

在 野生 型 蜂 群 中 ,大 多 数 工 蜂 的 卵巢 受到 蜂王 
和 幼虫 信息 素 的 抑制 作用 而 处 于 未 激活 状态 
( Winston and Slessor, 1998) , 仅 有 约 1/10 000 的 工 
MED A oW scd im. MRE PI NS XA HU Bg 
( Ratnieks, 1993; Visscher，1996 ) 。 但 是 在 自然 发 
生 的 无 政府 主义 蜂 群 中 , 工蜂 卵巢 激活 比例 高 , 约 
为 1% (Montague and Oldroyd, 1998; Oldroyd et al., 
1999) ,经 人 工 授精 选 育 的 蜂 群 中 产 卵 工蜂 比例 为 
5% ~ 10% ,其 至 更 高 (Oldroyd and Osborne, 1999; 
Barron and Oldroyd, 2001) 。 

比较 无 政府 主义 蜂 群 和 野生 型 蜂 群 蜂王 的 上 上 显 
腺 信息 素 组 成 及 蜂王 信息 素 对 工蜂 侍从 行为 和 卵巢 
抑制 功能 的 影响 , 发 现 没 有 显著 差异 ( Hoover et al., 
2005) , 说明 蜂 王 信 息 素 不 是 影响 无 政府 主义 行 > 
的 主要 因素 , 或 者 无 政府 主义 蜂 群 工蜂 卵巢 激活 的 
抑制 需要 更 高 水 平 的 蜂王 信息 素 。 而 且 , 无 政府 主 
义 蜂 群 幼虫 信息 杂 水 平 的 降低 或 有 效 成 分 的 部 分 缺 
失 也 可 能 是 卵巢 激 活 的 影响 因素 (Oldroyd et al., 
2001; Beekman and Oldroyd, 2003a) 。 
2.2 工蜂 所 产 卵 逃避 监督 

蜜蜂 群体 内 存在 强烈 的 生殖 竞争 , 蜂王 与 蜂王 
之 间 的 生殖 冲突 主要 通过 致死 性 打斗 或 是 生殖 共有 至 
来 解决 (Archer, 1988 ; W kS, 2005) , 而 工蜂 与 
工蜂 以 及 工蜂 与 蜂王 之 间 的 生殖 竞争 是 建立 在 工蜂 
有 效 监 督 的 基础 上 , 即 部 分 工蜂 能 够 识别 并 移 除 或 
取 食 其 他 工蜂 所 产 卵 ， 以 达到 减少 冲突 、 保 证 蜂 群 
稳定 和 繁衍 的 目的 (Ratnieks and Visscher, 1989; 
Ratnieks and Reeve, 1992; Visscher, 1998), 

西方 塞 蜂 蜂 群 中 0.0190 的 工蜂 产 蜂 群 内 约 7% 
的 雄 蜂 卵 , 但 其 中 仅 0.1% 培育 为 成 体 雄 蜂 ， 大 部 
4j BB Sx I. E ACER TE ER ( Ratnieks, 1993; Visscher, 
1996) 。 东 方 蜜蜂 A.. cerana, /| NIE E A. florae, ELE 
Vespula vulgaris 中 也 存在 同样 的 工蜂 监督 机 制 
(Foster and Ratnieks, 2000; Hailing et al., 2001; 
Oldroyd et al., 2001; HÆ, 2008), 。 观 察 无 政 
府 主义 蜂 群 有 王 区 发 现 , 8596 以 上 工蜂 所 产 卵 没有 
被 有 效 监 督 清除 而 培育 为 雄 蜂 幼虫 , 即使 在 继 箱 也 
H REHE IH (Montague and Oldroyd, 1998) , ii 
明 无 政府 主义 蜂 群 的 工蜂 监督 效率 降低 。 有 实验 证 
实 无 政府 主义 蜂 群 对 工蜂 卵 的 清除 能 力 低 于 野生 型 


5 8H 牛 德 方 等 : 蜜蜂 无 政府 主义 蜂 群 的 研究 进展 563 


蜂 群 ( Oldroyd and Ratnieks, 2000) 。 

无 政府 主义 蜂 群 工蜂 所 产 卵 本 刁 能 够 逃避 工蜂 
监督 而 得 以 大 量 生 存 。 将 无 政府 主义 工蜂 卵 转移 到 
野生 型 蜂 群 中 , 清除 速度 显著 降低 , 与 蜂王 所 产 卵 
的 存活 时 间 、 接 受 率 接近 (Oldroyd and Ratnieks, 
2000; Beekman and Oldroyd, 2003b) 。 比较 无 政府 
主义 蜂 群 和 野生 型 无 王 群 产 卵 工蜂 杜氏 腺 分 泌 物 和 
卵 表面 物质 的 酯 类 含量 [ 蜂王 杜氏 腺 分 泌 的 重要 物 
质 , 可 增加 卵 的 接受 率 (Ratnieks，199$; Martin et 
al., 2002b) ] , 前 者 显著 高 于 后 者 , 说 明 无 政府 主 
义 蜂 群 工蜂 通过 增加 酯 类 物质 的 分 泌 , 并 将 其 转移 
到 卯 上 达到 模拟 蜂王 卵 标记 信息 素 的 目的 ,从 而 逃 
避 工 蜂 监督 (Oldroyd and Ratnieks, 2000) 。 但 是 这 
种 酯 类 物质 如 何 发 挥 作用 尚 不 可 知 。 

此 外 , 野生 型 蜂 群 为 了 降低 工蜂 的 生殖 优势 ， 
已 产 卵 或 潜在 产 卵 工蜂 经 和 常 受 到 其 他 工蜂 的 攻击 ， 
并 且 出 现 工蜂 伪 蜂 王 现 象 ,， 即 产 卵 工蜂 周围 形成 类 
ME-EREILDBS, 有 是 不 从 事 劳 动 职能 (Visscher and 
Dukas, 1995) 。 虽 然 无 政府 主义 蜂 群 中 没有 观察 到 
类 似 现象 (Dampney et al., 2004) , 但 不 能 排除 这 种 
逃避 工蜂 监督 机 制 的 存在 。 


3 无 政府 主义 蜂 群 的 遗传 基础 


蜜蜂 无 政府 主义 行为 受到 蜂王 基因 型 、 工 蜂 亚 
家 系 组 成 以 及 基因 表达 等 诸多 因素 的 综合 影响 。 无 
政府 主义 蜂 群 具有 高 度 的 可 遗传 性 , 通过 人 工 选 育 
能 够 获得 遗传 性 状 稳定 的 蜂 群 。Oldroyd 等 利用 目 
然 无 政府 主义 蜂 群 的 后 代 处 女王 与 这 种 蜂 群 工蜂 所 
产 雄 蜂 进 行人 工 授 精 , 连续 培育 两 代 ,， 获得 的 所 有 
蜂 群 都 具有 无 政府 主义 行为 特征 ， 且 产 卵 工蜂 比例 
增加 ; 与 无 政府 主义 工蜂 和 野生 型 无 王 群 工蜂 所 产 
的 雄 蜂 精液 各 5096 进行 人 工 授精 培育 的 蜂王 , 仅 有 
一 群 的 后 代 工 蜂 产 卵 并 被 培育 为 成 体 雄 蜂 ， 大 多 数 
蜂 群 的 后 代 工 蜂 不 产 卵 或 所 产 卵 不 被 培育 (Oldroyd 
and Osborne, 1999; Barron and Oldroyd, 2001) , 

工蜂 卵巢 激活 湾 力 与 其 亚 家 系 组 成 密切 相关 。 
在 野生 型 无 王 群 中 , 一 些 亚 家 系 工蜂 的 卵巢 更 易于 
激活 ， 具 有 更 高 的 卵巢 激活 比例 和 目 私 产 卵 行 ， 
( Oldroyd et al., 1994; Montague and Oldroyd, 1998; 
Chaline et ol.,，2002 ) 。 无 政府 主义 蜂 群 工蜂 产 卵 行 
为 也 多 数 发 生 在 单一 亚 家 系 , 人 研究 两 个 无 政府 主义 
蜂 群 工蜂 所 产 雄 蜂 后 代 的 父系 组 成 发 现 , 第 1 群 49 
头 雄 蜂 中 的 48 头 来 目 同一 亚 家 系 ; 第 2 群 检测 的 


148 HEE 83% ~ 92% 的 雄 蜂 来 目 同 一 亚 冢 系 
( Oldroyd et al., 1994; Montague and Oldroyd, 
1998) 。 以 上 结果 说 明 , 无 政府 主义 行为 具有 遗传 
基础 , 但 遗传 结构 体系 复杂 ,可 能 不 止 一 个 位 点 参 
与 了 这 种 行为 的 调控 。 

遗传 物质 对 行为 表 型 的 影响 在 本 质 上 是 基因 差 
异 表达 的 结果 。 为 了 了 解 无 政府 主义 行为 的 分 子 调 
控 机 制 Thompson 等 (2008 ) 比较 了 野生 型 不 育 工 
蜂 和 无 政府 主义 产 卵 工蜂 脑 部 、 腹 部 的 基因 表达 文 
EE, 获得 725 个 差异 表达 基因 ,其 中 腹部 和 脑 部 分 
别 有 316 个 和 409 个 差异 表达 基因 。 野 生 型 不 育 工 
蜂 上 调 2 个 未 知 基因 和 1 个 有 果 蝇 CC6004 的 直系 同 
源 基因 表达 ; 无 政府 主义 产 卵 工蜂 上 调 卵 黄 蛋 日 
原 、 蜂 毒 肽 、AdoHycase 超 家 族 成 员 重 日 基因 表达 
(Thompson et al., 2006, 2008) 。 虽 然 还 没有 进一步 
的 实验 证 实 , 但 这 些 差异 表达 基因 可 能 是 通过 形成 
工蜂 生殖 相关 的 基因 调控 网 络 参与 调控 蜜蜂 级 型 间 
的 卵 党 激活 或 是 生殖 功能 抑制 。 


4 结语 和 展望 


蜜蜂 以 群体 为 单位 存在 于 自然 生态 系统 中 ,让 
富 的 社会 性 行为 、 细 致 的 劳动 分 工 、 高 度 的 凝 肾 力 
和 有 效 的 整体 运作 使 其 成 为 和 谐 社会 的 楷模 。 劳 动 
分 工 是 蜂 学 领域 研究 的 热点 ,而 生殖 劳动 分 工 又 是 
蜜蜂 劳动 分 工 的 典型 体现 。 蜂 群 内 由 二 倍 体 受 精 卵 
发 育 而 来 的 工蜂 与 工蜂 之 间 以 及 工蜂 与 蜂王 之 间 存 
在 雄性 生殖 冲突 ,而 蜂 群 为 了 维系 自身 的 稳定 和 繁 
AT, 保证 蜂王 生殖 的 垄断 地 位 ,工蜂 之 间 建 立 了 有 
效 的 监督 机 制 , 限制 工 蜂 目 私产 卵 行为 ( Hamilton ， 
1964; Ratnieks, 1993; Visscher, 1996) 。 但 并 非 所 
有 蜂 群 都 有 如 此 稳定 的 生殖 劳动 分 工 体系 , 在 海 角 
蜂 A. m. capensis 和 无 政府 主义 蜂 群 中 存在 蜂王 和 
工蜂 共生 和 殖 现 象 。 仅 发 生 于 南非 南端 海 角 区 域 的 海 
角 蜂 工蜂 通过 产 肉 孤 肉 生殖 产 下 发 育 为 工蜂 或 蜂王 
的 二 倍 体 卵 ( 减 数 第 一 次 分 裂 过 程 中 两 个 细胞 核 融 
合 ) ， 是 海 角 蜂 亚 种 的 内 在 特征 ( Martin et al., 
2002a) 。 无 政府 主义 蜂 群 产 卵 工蜂 是 野生 型 工蜂 
不 育 的 反例 , 为 研究 蜜蜂 生殖 冲突 及 工蜂 不 育 机 制 
提供 了 非常 难得 的 材料 , 也 为 了 解 社会 性 昆虫 的 基 
本 特性 以 及 调控 社会 性 昆虫 工 职 不 育 基因 的 租 选 和 
基因 功能 研究 提供 了 信 鉴 , 甚至 对 蜜蜂 生殖 和 社会 
性 行为 的 进化 研究 有 着 重要 意义 。 

无 政府 主义 蜂 群 发 现 至 今 ，Oldroyd 等 (1999， 
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2001) 及 Oldroyd 和 Ratnieks( 2000) JE ATL 3E S fp 
的 基础 上 对 其 产生 条 件 、 行 为 特征 、 遗 传 基础 等 进 
行 了 研究 ，Thompson 等 (2008 ) 在 分 子 水 平 上 对 可 
能 参与 的 基因 进行 了 筛选 , 结果 发 现 蜂 群 无 政府 主 
义 行 为 的 产生 受 环 境 、 遗 传 、 基 因 表 达 等 多 种 因素 
的 影响 , 并 且 遗 传 结 构 体 系 复 杂 , 参与 调控 的 基因 
数量 多 。 卵 集 作 为 蜜蜂 生殖 系统 的 重要 组 成 单位 ， 
在 蜜蜂 行为 功能 中 起 着 重要 作用 , 也 是 生殖 潜力 的 
重要 标志 , 人 研究 影响 蜜蜂 卵巢 激活 的 相关 因素 和 比 
较 第 选 无 政府 主义 蜂 群 与 野生 型 蜂 群 工蜂 未 激活 和 
激活 卵巢 的 差异 表达 基因 ,， 有 助 于 揭示 蜜蜂 卵巢 发 
育 和 生殖 劳动 分 工 的 分 子 调控 机 制 。 

蜂 群 无 政府 主义 行为 是 对 工蜂 监督 的 有 效 反 
击 , 是 利己 主义 遗传 成 分 研究 的 社会 模型 4 Werren 
and Beukeboom, 1993) 。 无 政府 主义 蜂 群 遗传 性 状 
复杂 , 蜂 群 正常 生殖 状态 的 突破 , 需要 几 个 甚至 更 
多 遗传 结构 的 改变 , 工蜂 个 体 生殖 利益 的 获得 也 被 
蜂 群 消极 的 适应 性 所 抵消 , 最 终 叶 致 蜂 群 扩散 受到 
限制 ,自然 存在 比例 低 。 目 前 仅 在 新 西 兰 、 澳 大 利 
亚 、 美 国 和 英国 等 国家 有 报道 , 2012 年 在 国内 也 发 
现 了 这 种 蜂 群 的 存在 , 但 在 其 他 国家 和 地 区 的 存在 
情况 以 及 蜂 群 的 产生 是 否 具有 地 域 性 和 季节 性 差异 
尚 不 明确 。 此 外 , 已 有 的 报道 都 发 生 在 西方 蜜蜂 
中 , 其 他 蜂 种 特别 是 我 国 特 有 蜂 种 一 一 中 华 蜜蜂 
A. c. cerana 中 是 否 存 在 也 值得 关注 和 研究 。 
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